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Abstract 
Sargassum muticum originates from the Northwestern Pacific Ocean around Japan and was intro-
duced to France in the late 1960s. S. muticum has since then spread quickly across Europe. S. muti-
cum was reported present in Limfjorden, Denmark, in 1984 and has outcompeted native species by 
monopolizing space. We tested whether the success of S. muticum in Limfjorden could be due to 
enemy release from native grazers. Therefore feeding preferences of the natively common echinoid 
Psammechinus miliaris was quantified when offering S. muticum and native Fucus vesiculosus, 
Ceramium virgatum and Ulva sp. in no-choice, two-choice and multiple-choice trials. In no-choice 
trials the grazing rate on S. muticum was significantly lower (P=0.023) than on C. virgatum and 
nearly significantly lower (P=0.066) than on U. sp. In two-choice trials P. miliaris grazed signifi-
cantly more (P=0.002) on U. sp. than S. muticum. In multiple-choice trials there were no significant 
difference (P=0.358) between the grazing rates of the four algae, although P. miliaris tended to 
avoid S. muticum, when offered all four algae simultaneously. From our study we propose that S. 
muticum is not under considerable pressure from grazers in Limfjorden, Denmark, supporting the 
Enemy Release Hypothesis. 
Resume 
Sargassum muticum kommer oprindeligt fra det nordvestlige Stillehav, omkring Japan og blev in-
troduceret til Frankrig sidst i 1960’erne, og har siden hen spredt sig hurtigt gennem Europa. 
S. muticum blev observeret i Limfjorden, Danmark, første gang i 1984 og har siden hen udkonkurre-
ret hjemmehørende algearter ved at monopolisere plads. Vi undersøgte derfor om S. muticums suc-
ces i Limfjorden kunne skyldes fjendefrigørelse fra hjemmehørende græssere. Dette blev gjort ved 
at tilbyde søpindsvinet Psammechinus miliaris makroalgen S. muticum og tre hjemmehørende ma-
kroalgearter: Fucus vesiculosus, Ceramium virgatum og Ulva sp. i no-choice, two-choice og multi-
ple-choice forsøg. I no-choice forsøgene var S. muticums græsningsrate signifikant mindre 
(P=0,023) end C. virgatums og næsten signifikant mindre (P=0,066) end U. sp. I two-choice forsø-
gene græssede P. miliaris signifikant mere (P=0,002) på U. sp. end på S. muticum. I multiple-choice 
forsøgene var der ingen signifikant forskel (P=0,358) mellem græsningsraterne af de fire alger. 
P. miliaris havde dog en tendens til at undgå S. muticum når alle alger blev tilbudt samtidig i multi-
ple-choice forsøgene. Ud fra vores studie foreslår vi at S. muticum ikke er under bemærkelsesvær-
digt græsningspres fra de hjemmehørende græssere, hvilket understøtter Enemy Release Hypotesen. 
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Indledning 
Introducerede arter kan have stor effekt på det modtagende økosystem (Schaffelke, et al., 2006) og i 
alle verdens have bliver introducerede arter betragtet som værende en af de største trusler mod den 
marine biodiversitet (Carlton, 2000; Vitousek, et al., 1997). Biologiske introduktioner forekommer, 
når en organisme, af hvilken som helst art, ankommer til et nyt område (Williamson, 1996). De fle-
ste biologiske introduktioner er stimuleret af menneskelige aktiviteter, enten bevidst eller ubevidst 
(Mack, et al., 2000). Det sker igennem handel, landbrug og rejser. Naturlige introduktioner fore-
kommer også, både fra korte afstande til tværs over kontinenter. Som oftest sker introduktionerne i 
menneskeligt forstyrrede habitater, men der forekommer også introduktioner i naturlige, ikke for-
styrrede habitater (Williamson, 1996). En art går fra at være introduceret til invasiv når den påvirker 
det modtagende miljø økonomisk og/eller økologisk. Langt de fleste introducerede arter når aldrig 
at udvikle sig til invasive arter, da de ikke kan konkurrere med de hjemmehørende arter eller ikke 
kan gennemføre hele deres livscyklus under de nye betingelser (Williamson, 1996). 
 
Mekanismerne bag invasion af makroalger er ikke fuldt forstået, eftersom introducerede alger kun 
er blevet undersøgt reaktivt, det vil sige efter introduktionerne er sket (Schaffelke, et al., 2006). 
Studier har vist at hundredvis af ikke-hjemmehørende marine arter er blevet introduceret gennem 
menneskelig aktivitet (Coles, et al., 1999; Ruiz, et al., 2000; Hewitt, et al., 2004). Schaffelke et al. 
(2006) foreslår at man inddeler processen marin invasion i tre faser: 
1. Opsamling og transport 
2. Udsættelse og etablering 
3. Spredning og påvirkning 
I første fase opsamles arterne i deres hjemmehørende habitat og overføres til et nyt sted, ofte via 
transport af ballastvand, til akvakultur eller akvariehandel (Carlton, 2000; Hewitt, et al., 2004; Ruiz, 
et al., 2000). Anden fase udgøres af udsættelse og etablering i det nye habitat. Etablering er sket når 
populationen er blevet reproducerende og selvforsynende i det nye område (Duncan, et al., 2001). 
Udsættelse og etablering afhænger af tre ting; (1) hvor ofte algen transporteres til det nye sted, samt 
i hvor stort antal, (2) abiotiske og biotiske karakteristika hos modtagermiljøet og (3) fysiologiske 
karakteristika hos den introducerede art. Den tredje fase af invasion omhandler lokal spredning af 
den introducerede art og dens påvirkning af modtagerøkosystemet og dets naturlige forekommende 
organismer. Af de invasive marine dyre- og plantegrupper, betragtes makroalger som værende sær-
ligt bekymrende, eftersom de kan ændre både økosystemstruktur og -funktion ved at monopolisere 
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plads, ændre fødenettet nedefra og sprede sig effektivt fra det oprindeligt introducerede område da 
de som ofte har en stor spredningskapacitet (Mack, et al., 2000; Thresher, 2000). 
 
Brunalgen Sargassum muticum kommer oprindeligt fra det nordvestlige Stillehav ved tidevands-
zonerne omkring Japan men blev observeret i det vestlige Canada i 1944. Derefter blev den højst 
sandsynligt transporteret til Europa gennem østersimporten i 1960’erne fra Stillehavet til akvakul-
turer i Frankrig og har derfra spredt sig gennem hele Europa  (Steen & Rueness, 2004). S. muticum 
blev første gang observeret i det vestlige af Limfjorden i 1984 af Christensen (1984). Siden da har 
den spredt sig til det meste af Limfjorden og er den mest udbredte af alle invasive algearter i Dan-
mark (Stæhr, et al., 2000). I Limfjorden, dominerer S. muticum algesamfundet ned til seks meters 
dybde (Reise, et al., 1999) og har invaderet områder med høj biodiversitet (Thomsen, et al., 2007; 
Stæhr, et al., 2000). S. muticum kan blive op til 10 m høj i dybere farvande, eksempelvis langs Nor-
ges vestkyst (Steen & Rueness, 2004). S. muticums højde medvirker til at den skygger for de under-
liggende marine alger (Britton-Simmons, 2004). Introduktionen af S. muticum i Limfjorden har ført 
til tilbagegang af mange langsomtvoksende flerårige arter, såsom Saccharina latissima (sukker-
tang), Fucus vesiculosus (blæretang), Fucus serratus (savtang) og Codium fragile (gaffelgrenet 
plysalge) (Stæhr, et al., 2000). Det er blevet foreslået at nedgangen af disse alger skyldes konkur-
rence om plads fra S. muticum (Stæhr, et al., 2000). På Figur 1 ses spredningen af S. muticum i Lim-
fjorden i Danmark fra 1984 til 1990 og 1997.  
 
Figur 1: Spredningen af Sargassum muticum i Limfjorden, Danmark i 1984, 1990 og 1997.  
1: 0,1-1% dækning, 2:1-10% dækning, 3:10-30% dækning og 4:>30% dækning.  
Tallene 1-24: Hvor der er blevet lavet transekter  (Stæhr, et al., 2000). 
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S. muticums store invasionsevne skyldes at 
den har en høj vækstrate, densitet, repro-
duktivt output, stor biomasse og dermed 
stort potentiale til at kolonisere frie områ-
der (Wernberg, et al., 2000; Ambrose & 
Nelson, 1982; Deysher & Norton, 1982), 
hvilket gør den til en stærk konkurrent. En 
salinitetsgradient skaber ofte en barriere 
for invasive arter (Olenin & Leppäkoski, 
1999). De tidlige livsstadier hos S. muti-
cum tåler ikke saliniteter under 15 ‰ 
(Steen, 2003), hvilket er grunden til at algen 
ikke ses østligere i Danmark og eksempelvis slet ikke forekommer i det Baltiske Hav, hvor salinite-
ten er lav. Saliniteter omkring Danmark kan ses på Figur 2. 
 
Grunden til at nogle introducerede arter bliver ekstremt invasive, mens andre ikke gør, kan måske 
forklares af Enemy Release-Hypotesen (ERH) (dansk: fjendefrigørelses-hypotesen). ERH foreslår at 
plantearter, der bliver introducerede til nye steder, oplever en formindsket regulering fra græssere 
og andre naturlige fjender, for eksempel sygdomme og parasitter, hvilket resulterer i øget fitness, 
samt i større udbredelse og populationsstørrelse af den introducerede art. Det kan også skyldes at de 
introducerede arter bliver græsset af generalister i mindre grad end de hjemmehørende arter (Keane 
& Crawley, 2002). Generalister spiser en mere varierende føde end specialister der har specialiseret 
deres fødepræference (Mihuc, 1997). 
 
ERH kan måske forklare hvorfor S. muticum er blevet så succesfuld i blandt andet Limfjorden. Der-
for vil vi gerne undersøge om S. muticums invasivitet kan skyldes mangel på græsning fra naturligt 
forekommende herbivorer. Dette vil vi forsøge at besvare eksperimentelt ved at undersøge hvilke 
alger en udvalgt hjemmehørende græsser foretrækker. Vi vælger søpindsvinet Psammechinus milia-
ris, der er en udbredt græsser i Limfjorden (Pedersen, et al., 2005). Vi vælger tre forskellige hjem-
mehørende alger med forskellige livsstrategier: en grønalge, rødalge, og brunalge, henholdsvis Ulva 
sp., Ceramium virgatum og Fucus vesiculosus samt den invasive alge Sargassum muticum, der også 
er en brunalge.  
Figur 2: Salinitetsgradienter omkring Danmark (Geertz-
Hansen & Sand-Jensen, 1992) 
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Problemformulering  
Kan makroalgen Sargassum muticums succes som invasiv art, blandt andet i Limfjorden, forklares 
ved manglende græsning fra hjemmehørende herbivorer? 
Formalia 
Vi har opbygget rapporten således at den obligatoriske videnskabelige artikel er inkorporeret. Vi har 
skrevet rapporten på dansk, og den målgruppe, abstract, resume, indledning og relevant teori der 
skal klæde læseren på til at læse artiklen. Artiklen er skrevet på engelsk, og indeholder abstract, 
indledning, hypotese, metode, resultatafsnit og diskussion (inklusiv konklusion). Vi har yderligere 
skrevet et teoriafsnit om den brugte statistik, som vi har vedlagt i appendix. 
Målgruppe 
Målgruppen for rapporten er studerende på samme faglige niveau som os selv, hvilket vil sige ba-
chelorstuderende i biologi samt folk med særlig interesse for natur- og miljøproblemstillinger. Mål-
gruppen for artiklen er den samme som for tidsskriftet Marine Biology, det vil sige PhD.-studerende 
og forskere indenfor marin biologi, fiskeri, økologi, zoologi og oceanografi (Marine Biology, 
2013). 
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Teori 
I dette teoriafsnit vil vi først give en beskrivelse af græsning og hvilke parametre der gør en alge 
attraktiv for græssere. Derefter vil vi komme med en beskrivelse af de fire algearter og søpindsvinet 
Psammechinus miliaris, som et repræsentativt eksempel på hjemmehørende græssere i Limfjorden.  
Græsning 
Græsning er en interaktion mellem en predator og et bytte, hvoraf byttet kan være hvilken som helst 
levende organisme, for eksempel en alge. Græssere er ikke sande predatorer eftersom de ikke dræb-
er deres bytte øjeblikkeligt og ofte kun spiser dele af byttet uden at slå det ihjel (Smith & Smith, 
2009). Græsningsinteraktionen kan både regulere fødenettet nedefra og oppefra, eftersom græsser-
nes population kan blive begrænset af fødemangel, mens algernes populationsstørrelse sænkes af 
tabt biomasse (Smith & Smith, 2009). Derfor har både byttet, algerne, og græsseren, søpindsvinet, 
gennem et evolutionært kapløb udviklet metoder til (for algen) at undgå eller (for søpindsvinet) op-
timere græsning (Vadas, 1977; Smith & Smith, 2009). En måde alger kan forsvare sig mod græs-
ning er ved at udskille kemiske stoffer som frastøder græsserne, et såkaldt kemisk forsvar. Algen 
kan også have udviklet et strukturelt forsvar i form af ufordøjeligt væv. Samtidig kan algen besidde 
nogle træk der gør den attraktiv for græssere. Vi vil i dette afsnit uddybe de faktorer, der påvirker en 
alges attraktivitet overfor græssere. 
Livsstrategier  
En livsstrategi er måden hvorpå en organisme håndterer interaktioner med andre organismer og 
miljø gennem hele livet. Man kan inddele livsstrategier i to yderligheder; r- og K-strategier, som 
først blev foreslået af MacArthur og Wilson i 1967. Teorien om r- og K-strategier blev senere udvi-
det i slutningen af 1960erne (Pianka, 1970; Reznick, et al., 2002). En r-strateg er en organisme der 
vokser hurtigt, opbygger lille individuel biomasse, har stor spredning og en kort, produktiv livscy-
klus (Smith & Smith, 2009). De har en simpel morfologi, højt overfladeareal til volumen forhold, 
stor spredningsevne samt lav tolerance overfor næringsstofmangel, stress, græsning og konkurren-
ce. r-strategers energi går derfor primært til vækst og reproduktion frem for forsvar og konkurrence. 
Benævnelsen r-strateg, henfører til vækstrate, der betegnes med r. De affinder sig desuden hurtigt 
med et nyt miljø og kaldes derfor også opportunister (Pianka, 1970). En typisk r-strateg, som U. sp. 
har lav tolerance for græsning men til gengæld findes den i stort antal i mange forskellige habitater 
og vokser hurtigt, således at den har en chance for at overleve selvom det meste af populationen 
bliver græsset.  
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K-strateger udnytter derimod den maksimale mængde af ressourcer som de kan (Dawes, 1998). De 
vokser langsomt, opbygger stor biomasse, har forholdsvis begrænset spredningskapacitet og lang 
livslængde (Smith & Smith, 2009). De har en mere kompliceret morfologi, har lavt overfladeareal 
til volumen forhold, lille spredningsevne og høj tolerance overfor næringsstofmangel, stress, græs-
ning og konkurrence (Dawes, 1998); K-strategers energi går primært til forsvar og konkurrence og 
sekundært til vækst og reproduktion. K-strategerne benævnes ud fra det, der kaldes bærekapaciteten 
(hvilket vil sige det maksimale antal individer en population kan bestå af og vedligeholdes ved). 
Bærekapaciteten benævnes med K (Pianka, 1970). En typisk K-strateg, som F. vesiculosus har høj 
tolerance overfor græsning blandt andet på grund af dens læderagtige struktur der er svær for græs-
sere at gennemtrænge og fordøje. De overordnede karakteristika, ifølge Pianka (1970), for både r- 
og K-strateger kan ses nedenfor i Tabel 1: Oversigt over udvalgte karakteristika for r- og K-strateger (modifice-
ret fra Pianka, 1970)Tabel 1.  
 
Tabel 1: Oversigt over udvalgte karakteristika for r- og K-strateger (modificeret fra Pianka, 1970) 
 
r-strateg K-strateg 
Levested Variabelt Nogenlunde konstant 
Spredningskapacitet Stor Lille 
Udvikling Hurtig Langsom 
Individuel biomasse Lille Stor 
Populationsstørrelse Variabel Nogenlunde konstant 
Konkurrencedygtighed Lille Stor 
Livscyklus Kort  Lang  
 
Det er dog de færreste organismer, som kan siges at være udelukkende r- eller K-strateg, da orga-
nismer i større eller mindre grad oftest udviser træk fra begge strategier (Pianka, 1970).  
Algers forsvar 
Forsvar hos alger kan inddeles i fysisk og kemisk. Fysisk forsvar er udtrykt i at organismens morfo-
logi forhindrer græsning og er derved tæt knyttet til livsstrategi. Kemisk forsvar er stoffer alger kan 
udvikle for at undgå græsning. En organisme har både primære og sekundære metabolitter, også 
kaldet stofskifteprodukter. De primære metabolitter (f. eks aminosyrer, lipider og vitaminer) er livs-
nødvendige for organismen (Maschek & Baker, 2009). Kemisk forsvar findes mest i form af sekun-
dære metabolitter. Sekundære metabolitter er ikke direkte livsnødvendige for organismen, men kan 
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være det indirekte ved at algen undgår at blive græsset ved at indeholde dem (Maschek & Baker, 
2009). Paul og Hay (1986) har vist en sammenhæng mellem tilstedeværelsen af sekundære metabo-
litter, samt forkalket thallus i alger og lav fødepræference hos herbivore fisk. De sekundære meta-
bolitter repræsenterede det kemiske forsvar, hvorimod det forkalkede thallus repræsenterede det fy-
siske forsvar (Paul & Hay, 1986). 
 
Sammenlignes de tre algeklasser, rød-, brun- og grønalgerne, indeholder rødalgerne flest sekundære 
metabolitter, både i antal og forskellighed. Indenfor rødalgerne, er der blevet reporteret flere end 
15.000 forsvarsstoffer (Maschek & Baker, 2009). Pånær phlorotannin, der kun findes i brunalger, er 
alle de forskellige grupper af kemiske forsvarsstoffer repræsenteret hos rødalgerne (Maschek & 
Baker, 2009). Modsat rødalgerne er grønalgerne den klasse med færrest kemiske forbindelser, hvor 
færre end 300 er beskrevet (Maschek & Baker, 2009). Brunalger kan indeholde mange forskellige 
sekundære metabolitter, hvoraf den mest udbredte er phlorotannin (Hay & Fenical, 1988; Maschek 
& Baker, 2009). Det har vist sig at phlorotannin kan udgøre op til 20 % af en brunalges tørvægt 
(Maschek & Baker, 2009). Phlorotannin er både en primær og sekundær metabolit, da den udover at 
fungere i algens cellevægssyntese (primær) også er ildesmagende (sekundær) (Maschek & Baker, 
2009). Phlorotannin som sekundær metabolit kan både virke sårhelende og frastødende for herbivo-
rer, derfor vides det ikke om phlorotannin bruges som forsvar eller blot til sårheling  (Maschek & 
Baker, 2009; Geiselman & McConnell, 1981). I græsningsforsøg med phlorotannin støbt i agar 
(Geiselman & McConnell, 1981; Steinberg, 1988) har det vist sig at både snegle og søpindsvin 
undgår at spise phlorotannin.  
Attraktivitet 
Græsseres fødepræference omhandler både fødens kvantitet og kvalitet, men også hvorvidt føden er 
tilgængelig og hvor attraktivt fødeemnet er (Nicotri, 1980). Fødepræference kan også involvere 
algens evne som skjul og dermed beskyttelse, hvilket især ses hos små akvatiske herbivorer 
(Nicotri, 1980). En undersøgelse (Vadas, 1977) foreslår at nogle alger kan udskille kemiske stoffer 
der tiltrækker søpindsvin, med det formål at algens sporer bliver spredt under græsningen. Dette vil 
betyde at græsning også kan have en gavnlig effekt for algen. Vadas (1977) foreslår at der eksisterer 
et coevolutionært forhold mellem alger og søpindsvin, hvilket kommer til udtryk i at r-strategiske 
alger er kortlivede og vokser i spredte områder. Vadas (1977) foreslår at de K-strategiske alger både 
har strukturelle forsvar, som vil sige at algen er hård, uspiselig eller ufordøjelig for søpindsvinet, og 
kemiske forsvar som gør algen ildesmagende eller giftig for søpindsvinet. 
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Makroalger 
Alger er en meget forskelligartet gruppe, både af udseende og funktion. Alger defineres som væren-
de fotosyntetiske organismer, der ikke er karplanter og som har simple reproduktive strukturer 
(Trainor, 1978). Alger inddeles i mikroalger, der er encellede og makroalger, der er flercellede. 
Mikro- og makroalger er de dominerende fotosyntetiserende organismer i det marine miljø (Dawes, 
1998). I dette projekt fokuserer vi på makroalger. Makroalger inddeles taksonomisk i tre grupper: 
grønalger (Chlorophyta), Rødalger (Rhodophyta) og brunalger (Phaeophyta) (Dawes, 1998). I vores 
forsøg har vi udvalgt en art fra hver af grupperne til at repræsentere de hjemmehørende arter. For-
målet med dette er at skabe et bredt udvalg af føde, for at simulere det naturlige miljø.  
 
Forsøgsorganismerne  
I dette afsnit vil de fire forskellige algearter beskrives gennem blandt andet livsstrategi, levested og 
morfologiske træk. Dernæst vil vi beskrive søpindsvinet Psammechinus miliaris. 
Ulva sp. 
Slægten Ulva (se Figur 3)(inklusiv tidligere medlemmer 
af Enteromorpha), tilhører phylum Chlorophyta. Det er 
en grønalge med bladlignende fladt thallus oftest 10-20 
cm. Algen fæstnes til bunden ved hjælp af en hæfteskive, 
men kan også findes flydende i vandkanten (Rueness, 
1977). Farven varierer fra lysegrøn til mørkegrøn (Åsen, 
1980). Der findes otte europæiske arter ifølge (Rueness, 
1977) hvoraf fem er repræsenteret i Skandinavien. For-
mering kan enten være kønnet eller ukønnet. Ulva-
slægten indeholder typiske r-strateger. De har udifferenti-
eret væv og stor spredningskapacitet i det afbrækkede 
stykker kan blive til nye individer. Den er etårig og har 
hurtig vækst under de rette betingelser (lys, temperatur og 
næringsstoffer). 
 
 Ceramium virgatum 
Algen Ceramium virgatum (se Figur 4) (tidligere C. ru- Figur 4: Ceramium virgatum. 
Figur 3: Ulva sp.. 
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brum), på dansk almindelig klotang, hører til phylum Rhodophyta. Det er en rødalge med mange 
laterale forgreninger som derved giver den et karakteristisk grenet udseende. For enden af grenene 
ses en klo der har givet algen dens danske navn. Den er både epifytisk og epilitisk, det vil sige, den 
både lever på andre planter og på sten (Hiscock & Pizzolla, 2007). C. virgatum er ikke en direkte r- 
eller K-strateg, men viser flere K-strategiske træk end for eksempel U. sp., men færre end for ek-
sempel f. vesiculosus. 
Fucus vesiculosus 
Algen Fucus vesiculosus (se Figur 5), på dansk kaldet blæ-
retang, hører til phylum Phaeophyta. Det er en flerårig 
brunalge der bliver mellem 20-70 cm i Danmark. Algen 
har en læderagtig struktur og parvise luftblærer på sidegre-
nene. Formering sker i frugtlegemerne på spidsen af algen 
og er kønnet (Åsen, 1980). Dens habitat er oftest tide-
vandsområder, da den tåler at blive tørlagt i længere perio-
der. Den er tolerant overfor lave saliniteter (White, 2008). 
F. vesiculosus er en typisk K-strateg med meget differenti-
eret og strukturelt væv, lang livscyklus på flere år og lang-
som vækst. 
Sargassum muticum 
Algen Sargassum muticum (se Figur 6 og Figur 7), på 
dansk kaldet Butblæret Sargassotang, hører til phylum 
Phaeophyta. S. muticum er en tvekønnet flerårig brunalge, 
der oftest findes i tidevandszoner. S. muticum har et fler-
årigt ’holdfast’, en slags stilk, der kan overvintre på en be-
skyttet hård bundoverflade og giver nye skud om foråret, 
omkring marts-april. Disse nye skud kaldes primære latera-
le forgreninger, og de kan blive op til flere meter lange. På 
de primære laterale forgreninger skyder der endnu flere og 
langt kortere sekundære forgreninger som bærer løvet samt 
små luftblærer som sørger for at algen holdes oppe i vand-
Figur 5: Fucus vesiculosus. 
Figur 7: Sargassum muticum med sine luftblærer. 
 
Figur 6: Sargassum muticum. 
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søjlen (Critchley, et al., 1990). I sensommeren tabes thallus fra den flerårige stilk. Ved denne ad-
skillelse, kan thallus, grundet luftblærerne, flyde over længere afstande, hvilket giver S. muticum en 
stor spredningskapacitet. S. muticum har både r- og K-strategiske træk i det den både består af en 
flerårig og en etårig del, den har hurtig vækst, men består samtidig af strukturelt komplekst væv. 
 
Psammechinus miliaris 
Psammechinus miliaris (se Figur 8) på dansk kaldet 
grønt søpindsvin, eller lilla spidset søpindsvin, hører 
til phylum Echinodermata (pighuderne), underklassen 
Echinoidea (søpindsvinene). Echinoidea kendetegnes 
ved deres penta-radiale symmetri, som først ses i vok-
senstadiet. Søpindsvinene har som de eneste, mundap-
paratet aristoteles lygte, som bruges til at indtage og 
knuse føde. P. miliaris er runde, men en anelse sam-
mentrykkede og har små robuste pigge. Størrelsen er 
typisk under fire cm i diameter. De er grønlige, med 
violette spidser på piggene (se Figur 8). Søpindsvinets 
bevægelse er begrænset af dens skal og den kan derfor 
kun bevæge sig ved hjælp af sine tubefødder og pigge 
(Jackson, 2008). P. miliaris er omnivor, og indtager varierede fødeemner såsom makroalger, krebs-
dyr, muslinger og orme (Kelly, et al., 2007; Vadas, 1977) Søpindsvin har en effektiv energiomdan-
nelse af deres føde og nogle kan afgifte eller isolere kemikalier (Vadas, 1977). Egne og andres ob-
servationer har tilmed vist at de er kannibaler (Vadas, 1977). Samtidig har søpindsvin udviklet sig 
til at kunne synkronisere deres fødeindtag til perioder hvor føden er tilgængelig. De kan tilmed ef-
fektivt søge efter føde grundet deres mobilitet (Vadas, 1977). 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figur 8: Psammechinus miliaris, her ses tubefødderne 
der strækker sig længere end piggene, man kan også 
se artistoteles lygte i midten af søpindsvinet. 
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Abstract 
Sargassum muticum originates from the North-
western Pacific Ocean around Japan and was in-
troduced to France in the late 1960s. S. muticum 
has since then spread quickly across Europe. S. 
muticum was reported present in Limfjorden, 
Denmark, in 1984 and has outcompeted native 
species by monopolizing space. We tested wheth-
er the success of S. muticum in Limfjorden could 
be due to enemy release from native grazers. 
Therefore feeding preferences of the natively 
common echinoid Psammechinus miliaris was 
quantified when offering S. muticum and native 
Fucus vesiculosus, Ceramium virgatum and Ulva 
sp. in no-choice, two-choice and multiple-choice 
trials. In no-choice trials the grazing rate on S. 
muticum was significantly lower (P=0,023) than 
on C. virgatum and nearly significantly lower 
(P=0,066) than on U. sp. In two-choice trials P. 
miliaris grazed significantly more (P=0,002) on 
U. sp. than S. muticum. In multiple-choice trials 
there were no significant difference (P=0,358) 
between the grazing rates of the four algae, alt-
hough P. miliaris tended to avoid S. muticum, 
when offered all four algae simultaneously. From 
our study we propose that S. muticum is not under 
considerable pressure from grazers in Limfjorden, 
Denmark, supporting the Enemy Release Hypoth-
esis. 
 
Introduction 
Invasive species can have immense effects on the 
recipient environment (Schaffelke, et al., 2006) 
and are considered to be one of the greatest threats 
to marine biodiversity (Carlton, 2000; Vitousek, et 
al., 1997). Among the invasive marine animals 
and plants, macroalgae are considered to be of 
particular concern, since they can change both 
ecosystem structure and function by monopolizing 
space, modifying the food web and spread effi-
ciently from the originally introduced area caused 
by an often large dispersal capacity (Thresher, 
2000). Herbivores play a central role in the abun-
dance, distribution and composition of seaweeds 
in temperate and tropical communities (wessel 
2006) and can be a key factor in regulating inva-
sive algae (Parker and Hay 2005, Strong et. al. 
2009).  
   ERH propose that introduced plant species ex-
perience a reduced regulation from herbivores and 
other natural enemies e.g. parasites and diseases, 
resulting in an increased fitness as well as a larger 
distribution and population size in the introduced 
area. Invaders experience enemy release because 
they are liberated from their coevolved enemies 
and the native enemies in the new ecosystem fail 
to recognize them as adequate food or hosts (El-
ton, 1958). Also, generalists are inclined to avoid 
the grazing of the introduced species, and special-
ists tend to remain on the same diet of native spe-
cies instead of switching to the invasive.  (Keane 
& Crawley, 2002). Monteiro et al. (2009), Britton-
Simmons (2004) and Nejrup et al. (2012) suggest 
that herbivores prefer native species to invasive, 
supporting the Enemy Release Hypothesis (ERH). 
Contradicting results have, however, been ob-
served in studies where no preference between 
native or invasive species were detected (Strong 
et. al. 2009; Duffy & Hay 1991). Besides from 
enemy release, both chemical and physical de-
fenses can influence the attractiveness of algae as 
a food item (Geiselman & McConnell, 1981; Paul 
& Hay, 1986; Steinberg, 1988) Also life strategic 
traits like structure and morphology will affect 
how high the grazing pressure is on the alga.  
   The invasive brown macroalgae Sargassum 
muticum originated from the Northwestern Pacific 
Ocean, around Japan and was probably transport-
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ed to Europe via the oyster import in the late 
1960s, and has since spread out through Europe. 
S. muticum was observed in Limfjorden, in 
Northwestern Denmark, for the first time in 1984 
by Christensen (1984). S. muticum has a high re-
productive output, fast growth and great potential 
to colonize uninhabited areas (Wernberg, et al., 
2000; Ambrose & Nelson, 1982; Deysher & 
Norton, 1982). In Limfjorden S. muticum domi-
nates the algae population down to a depth of six 
meters (Reise, et al., 1999) and has invaded areas 
with high biodiversity (Thomsen, et al., 2007; 
Stæhr, et al., 2000). The introduction of S. muti-
cum in Limfjorden, has led to a decline in slow 
growing perennial species, such as Saccharina 
latissima, Fucus vesiculosus, Fucus serratus and 
Codium fragile (Stæhr, et al., 2000). It has been 
suggested that the reduction in these algae are due 
to competition for space from S. muticum (Stæhr, 
et al., 2000).  
   We tested whether release from enemies has 
made it possible for S. muticum to become a suc-
cessful invader in Limfjorden. We performed four 
experiments comparing the feeding preference of 
the natively abundant echinoid Psammechinus 
miliaris. We tested whether the sea urchin pre-
ferred native macroalgae to the invasive S. muti-
cum in no-choice, two-choice and multiple-choice 
trials. Three macro algae species native to Lim-
fjorden, with different life strategies, were chosen 
for this grazing experiment: Ulva sp. (r-strategist), 
Ceramium virgatum (r/K-strategist) and Fucus 
vesiculosus (K-strategist).  
   Psammechinus miliaris plays an important role 
in structuring benthic invertebrate (Hughes, 2006) 
and algal communities (Otero-Villanueva, et al., 
2006), having an impact on biodiversity and dis-
tribution, especially in littoral zones (Kelly, et al., 
2007; Hughes, 2006). The grazer P. miliaris is 
considered a generalist, inhabiting several diverse 
habitats in high densities (Kelly, et al., 2007). 
Furthermore, it is the most abundant major grazer 
of macroalgae in Limfjorden (Wernberg, et al., 
2004; Pedersen, et al., 2005). For this reason we 
assume that the effects of grazing from P. miliaris 
are great on the algal community and therefore 
play an important role in the ecosystem in Lim-
fjorden. 
   We predicted that Psammechinus miliaris, 
would prefer native species to Sargassum muti-
cum in both no-choice, two-choice and multiple-
choice trials, thus confirming the ERH. 
 
 
Materials and methods 
The specimens for the experiment were collected 
in different locations in Denmark. Sargassum 
muticum and the sea urchin Psammechinus miliar-
is were collected in Limfjorden (56º 35´ N, 8º 
33´Ø). Fucus vesiculosus and Ceramium virgatum 
were collected at Fynshoved (55º 36,9´ N, 10º 
36,7´ Ø)  and Ulva sp. were collected in Nyborg 
(55º 18´N, 10º 47´ Ø). After the gathering, the 
algae were separated into species. Algae and sea 
urchins were kept apart until the beginning of the 
experiments. Both sea urchins and algae were 
acclimatized to a temperature of 10 ºC in a mix-
ture of freshwater and seawater with a salinity of 
25‰. The algae were kept in dim light before and 
during the experiment to prevent growth. Animals 
and algae were constantly aerated and were kept 
in a light:dark cycle of 16:8 hours. The algae only 
received nutrition via the sea water, and the sea 
urchins received a small amount of each of the 
four algal types prior to the experiments. 
   We conducted four types of experiments: no-
choice, two-choice, multiple-choice and growth 
rates (controls), with six replicates of each. In the 
no-choice trials the grazers were offered only one 
species of algae. In the two-choice trials they were 
offered Sargassum muticum and one of the three 
native species (Fucus vesiculosus, Ceramium vir-
gatum or Ulva sp.). In multiple-choice trials the 
grazers were offered all four algal species. The 
growth rates of all four algal species were esti-
mated when grown under the same conditions as 
the grazing trials, but in absence of grazers. 
   All experiments were carried out in 3 L aquaria. 
From Sargassum muticum, Fucus vesiculosus and 
Ceramium virgatum the softer apical shoots were 
offered in the feeding trials. On Ulva sp. all tissue 
is similar, and the whole thallus was used. To 
make the algal pieces equally accessible to the 
grazers, the amount of added algae were deter-
mined visually. The weight of each piece was then 
used as a standard weight of each algal species. 
The algal pieces were then fixated on tiles to keep 
them from floating in the aquaria, making them 
accessible to the sea urchins. In no-choice trials 
approximately 3-4 g of each of F. vesiculosus, C. 
virgatum and S. muticum was used. We only used 
approximately 1-1.5 g of U. sp.. U. sp. has a high-
er surface area:weight ratio, and therefore less is 
needed to take up the same amount of space as the 
remaining algae. To insure that the sea urchins 
were offered the same amount of algae in all tri-
als, the weights of each alga were halved for the 
two-choice trials and a quarter were used for the 
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No-choice                          Two-choice   Multiple-choice 
 
Fig 1: Grazing rates (means ∓ SE; n=6) of Psammechinus miliaris in no-choice, two choice and multiple choice trials, when 
fed Fucus vesiculosus (Fv), Ceramium virgatum (Cv), Ulva sp. (Sp) and Sargassum muticum (Sm). 
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multiple-choice trials. Four sea urchins (approxi-
mately 2-3 cm in diameter) were randomly as-
signed to each aquarium. The experiments were 
stopped when a maximum of 80% of one alga was 
consumed, which were after four days. During our 
grazing trials, sloppy feeding was observed. This 
indicates that the calculated amount of grazed 
algae is higher than the actual uptake by 
Psammechinus miliaris.  
   The initial wet weight (WWi) of the algae was 
determined before the experiments and the final 
wet weight (WWf) was determined after. The final 
dry weight (DWf) was measured after the algae 
had been dried at 105 ºC in 24 hours till constant 
weight. We assumed that the dry weight:wet 
weight ratio for each algal species was equal be-
fore and after the trial: 
 
(1) 
 
DWi and DWf were used to calculate the growth 
rates (r), in which exponential growth was as-
sumed: 
 
(2) 
 
T is incubation time in days. The growth rates of 
the four algal species were then used to calculate 
the grazing rates: 
 
(3) 
     
DWTg is dry weight at time T with grazing. DW0g 
is initial dry weight, of the grazed algae, estimated 
from the dry weight:wet weight ratio in Eqs. 1. 
DWT(est) is the estimated dry weight at time T, if 
the alga had not been grazed. The initial dry 
weight of the grazed alga and the specific algal 
growth rate is used to estimate DWT(est): 
 
(4) 
 
In no-choice trials we used one factor ANOVA to 
test whether Psammenchinus miliaris consumed 
significantly more of any of the algae. In two-
choice trials a paired t-test was used, and in the 
multiple-choice trials a two factor ANOVA test 
was used. The grazing of different food types 
within the same feeding area is dependent of each 
other in both two-choice and multiple-choice 
feeding trials, therefore we used multivariate 
methods.  If the ANOVA tests showed signifi-
cance a Dunnett’s test were performed to compare 
the grazing rates of the native algae to Sargassum 
muticum.  
 
Results 
In no-choice trials (Fig. 1, No-choice) we found 
that Sargassum muticum were grazed significantly 
less (P=0.023, see Tabel 1 for all P-values) than 
Ceramium virgatum and near significantly less 
(P=0.066) than Ulva sp.. There was no significant 
(P=0.222) grazing rate difference between S. mu-
ticum and Fucus vesiculosus, although the grazing 
rate between the native species were similar. In 
two-choice trials (Fig. 1, two-choice) Psammechi-
nus miliaris grazed significantly more (P=0.002) 
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Table 1: P-values for no-choice, two-choice and multiple-choice trials. Testing the grazing rate on four algae: 
 Fucus vesiculosus (Fv), Ceramium virgatum (Cv), Ulva sp. (Sp) compared to Sargassum muticum (Sm). 
Trials No-choice Two-choice Multiple-choice 
Statisti-
cal tools 
One factor 
ANOVA 
Dunnett’s test Paired t-test Two factor ANOVA 
Variables Species Cv Fv Us Cv Fv Us Aquarium Species 
P-value 0.045 0.023 0.222 0.066 0.492 0.269 0.002 0.739 0.348 
 
on U. sp. than S. muticum. We found no evidence 
of preference or avoidance when Psammechinus 
miliaris were offered C. virgatum and S. muticum 
together. However, the sea urchin tended to graze 
more on C. virgatum while F. vesiculosus tended 
to be grazed less than S. muticum although none 
of these differences were statistically significant 
(P=0.269, P=0.492). In multiple-choice trials (Fig. 
1, multiple-choice) P. miliaris tended to avoid S. 
muticum, when offered all four algae simultane-
ously. However, there were no significant differ-
ence (P=0.358) between the grazing rates of the 
four algae. The grazing rate on S. muticum was 
negative; indicating that the algae grew more than 
it was consumed.  
 
Discussion 
We hypothesized that the echinoid would prefer 
the native algae to Sargassum muticum. This hy-
pothesis is supported by ERH that states that na-
tive species would be grazed more than invasive 
species. To test our hypothesis, we studied the 
grazing preference of native Psammechinus mil-
iaris on S. muticum to native alga species. We 
found an overall tendency of avoidance of S. mu-
ticum from P. miliaris (See Fig. 1). However, only 
Ulva sp. was grazed significantly more than S. 
muticum in two-choice trials and there was no 
significant preference towards any algae in multi-
ple-choice trials. When fed only one algal species 
in no-choice trials, P. miliaris consumed signifi-
cantly more Ceramium virgatum and near-
significantly more U. sp to both S. muticum and F. 
vesiculosus.  
   Some studies have shown that grazers preferred 
native algae to Sargassum muticum (Monteiro et. 
al. 2009; Britton-Simmons 2004) or had no pref-
erence (Strong et. al. 2009; Duffy & Hay 1991). 
One study showed that grazers preferred S. muti-
cum to a native K-strategic brown alga with tough 
structural tissue, which could be the cause of the 
preference (Pedersen et. al. 2005). A study by 
Parker et al. (2006) states that unlike the native 
algal species, invasive species cannot evolve de-
fense mechanisms towards grazers from a non-
native area. This could result in a feeding prefer-
ence for the invasive species. 
   Sargassum muticum possesses both r- and K-
strategic traits (e.g. annual-perennial plant parts, 
thick but still relatively fast-growing, high repro-
ductive out-put) (Wernberg, et al., 2000), whereas 
many native species are either r- or K-strategists. 
This special sort of life strategy makes S. muticum 
an efficient colonizer and a potentially strong 
competitor, and it has been proposed that the de-
cline of native algae could be due to competition 
from S. muticum (Stæhr, et al., 2000). If S. muti-
cum experiences lower grazing losses than native 
algae (i.e. enemy release) it could reallocate more 
energy into growth and reproduction and, thus, 
become more competitive.  
   Food preference is not exclusively due to nutri-
tional value but can also be linked with the ability 
to hide from predators (Nicotri, 1980). In several 
cases we found from own observations that 
Psammechinus miliaris was camouflaging in Ulva 
sp. and in Ceramium virgatum. When the sea ur-
chins were collected we also observed that they 
were covered in algae, to camouflage themselves. 
These observations show that sea urchins try to 
hide from predators, but whether they hide in alga 
they prefer to eat or graze the algae that hide them 
is uncertain. C. virgatum and U. sp. were general-
ly preferred to Sargassum muticum in our trials, 
which could have been an effect of camouflaging 
instead of merely grazing preference. This could 
indicate that P. miliaris grazed the algae used for 
camouflaging.  
   The brown algal defense chemical phlorotannin 
has proved to deter grazers (Maschek & Baker, 
2009; Steinberg, 1988; Geiselman & McConnell, 
1981). A study has shown that the phlorotannin 
content in brown algae can vary through seasons, 
being 40-100 % higher in winter than in summer 
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(Maschek & Baker, 2009). Due to a long winter 
prior to the collection of algae, phlorotannin con-
tents could have been quite high in the brown 
algae (Sargassum muticum and Fucus vesicu-
losus), making them more unappetizing than they 
might be in summer. Furthermore phlorotannin 
content has shown to be around five times higher 
in F. vesiculosus than S. muticum (Cacabelos, et 
al., 2010). The chemical defense and structural 
tissue of F. vesiculosus could therefore explain 
why it was not grazed more than S. muticum in all 
our trials. We collected the algae in locations with 
different salinities which could influence phloro-
tannin content (Maschek & Baker, 2009). Howev-
er all algae of same species were collected in the 
same location, and therefore the content in each 
species is assumed similar.  
From our results, we cannot rule out, that other 
factors like chemical defenses, camouflage or r-K 
strategy are involved in food preference of 
Psammechinus miliaris. However, more studies 
with a wider range of native macroalgal grazers 
such as snails and pelagic crustaceans are needed 
to provide a more representative description of the 
natural ecosystem. From our study we propose 
that S. muticum is not under considerable pressure 
from grazers in Limfjorden, Denmark, supporting 
the Enemy Release Hypothesis. 
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Appendix 1 
Statistiske redskaber 
Til at kvantificere hvorvidt Psammechinus miliaris foretrækker de hjemmehørende arter som føde-
emne fremfor den invasive Sargassum muticum, bruger vi forskellige statistiske tests til at udregne 
sandsyndligheden for hvorvidt udkommet af forsøgene er sket ved tilfældighed eller grundet føde-
præference. 
 
I no-choice forsøgene kan de uafhængige græsningsrater fra fire forskellige alger sammenlignes 
med hinanden i en one factor ANOVA test, der undersøger om der er forskel i flere end to gennem-
snit, med én faktors effekt på forsøget. I two-choice forsøgene er der kun to gennemsnit af græs-
ningsrater at sammenligne og data vil være afhængige af hinanden, eftersom søpindsvinets præfe-
rence for S. muticum påvirkes af hvilken alge den får tilbudt samtidig. Derfor bruger vi parrede t-
tests til at sammenligne græsningspræference i two-choice forsøgene. I multiple-choice forsøgene 
kan vi også bruge en ANOVA test, men i stedet en two factor ANOVA, hvor den ene faktor er al-
geart og den anden er akvarie. Hvis der viser sig at være forskel i gennemsnittene i en ANOVA test, 
kan man efterfølgende udregne hvilke gennemsnit der er forskel på. Dette gøres ved en Dunnett’s 
test. Vi vil derfor i dette afsnit beskrive en kort introducerende statistisk teori, parrede t-test, de to 
typer ANOVA tests og Dunnett’s test. 
 
For at vurdere om det vi tester er sandt eller falsk, laves to hypoteser, en nulhypotese (H0) og en 
alternativ hypotese (HA). I H0 er gennemsnittet af den ene prøve, µ1, og gennemsnittet fra den anden 
prøve, µ2, ens, altså µ1 = µ2, og i HA er de forskellige, altså µ1≠µ2. H0 siger, at gennemsnittet af de to 
prøver er ens, hvilket er ensbetydende med, at der ingen forskel er mellem de to prøver og en even-
tuel forskel vil være en tilfældighed. I den alternative hypotese, HA, er en forskel mellem de to 
grupper som ikke er tilfældig. For at vurdere sandsynligheden for at ens hypotese er sand, bruger 
man grænseværdien α, som indikerer hvornår der er stor nok sandsynlighed for, at HA er sand. Dette 
kaldes også signifikansniveauet. Værdien for signifikansniveauet vælger man selv. Det er den 
mindste værdi hvorved det accepteres at en forskel er en tilfældighed. I videnskabelige undersøgel-
ser sættes α typisk til α = 0,05 eller mindre. Dette betyder at man accepterer, at der er 5 % sandsyn-
lighed for, at resultaterne er sket ved tilfældighed. Derefter vurderes det, at HA er statistisk bevist, 
hvis P-værdien er mindre eller lig med α. Så kan man klassificere resultatet som signifikant i den 
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statistiske analyse (Samuels, et al., 2003). Hvis P-værdien derimod er større end α, betyder det, at 
der ikke er bevis for HA og H0 kan derfor ikke afvises. Når H0 ikke kan afvises må det konkluderes 
at der ikke er signifikant forskel i data (Samuels, et al., 2003). Vi sætter en α-værdi på α =0,05, 
hvilket vil sige at vi accepterer data der har en P-værdi under 0,05. 
 
Parrede t-test  
Parrede t-test bruges til at sammenligne to gennemsnit i two-choice forsøgene. Dette gøres ved først 
at beregne differencen mellem de parrede observationer. Derefter testes det om de opfylder H0 eller 
HA. Vores observationer er parrede da græsningstrykket på den ene alge er afhængigt af græsnings-
trykket af den anden alge, i samme akvarium. H0, opfyldes hvis der er græsset lige meget af begge 
slags alger. Hvis der derimod er græsset forskelligt af de to alger, opfyldes HA. Til slut sammen-
lignes den beregnede t-værdi med tabelværdien for t med (nd-1) frihedsgrader. Hvis t er større end 
tabelværdien for t, forkastes H0. Hvis H0 forkastes er der signifikant forskel på de to middelværdier 
(Pedersen, 2006) 
 
ANOVA 
ANOVA, som er en forkortelse af det engelske analysis of variance, eller variansanalyse bruges til 
at finde ud af om der er forskel ved sammenligning af mere end to gennemsnit. Er det kun to gen-
nemsnit man sammenligner, kan en simplere test bruges. For at man kan bruge ANOVA, skal data 
være uafhængige af hinanden, normalfordelt og de indbyrdes varianser skal være ens. Der findes to 
typer ANOVA tests, en one factor og en two factor.  
 
One factor ANOVA  
One factor ANOVA bruges på data fra no-choice forsøgene og tester effekten af én faktor på en 
række af gennemsnit. Faktoren er i vores forsøg algeart, hvoraf der er fire slags med seks replikater 
af hver. Rækken af gennemsnit er i vores tilfælde græsningsraterne. I one factor ANOVA undersø-
ges der kun hvorvidt der er signifikant forskel mellem den laveste og højeste middelværdi. Da vi 
har fire algearter indenfor samme faktor, finder vi derfor ikke om der er forskel på de forskellige 
gennemsnit, men ved kun at der er signifikant forskel på mindst to af vores data. Ved videre at bru-
ge en Dunnett’s test, som bliver beskrevet nedenfor, kan det udregnes hvilke gennemsnit der er sig-
nifikant forskellige (Pedersen, 2006). 
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Two Factor ANOVA  
Two factor ANOVA bruges på data fra multiple-choice forsøget for at undersøge to faktorers samti-
dige effekt på en række gennemsnit. De to faktorer vi opererer med er akvarie og algeart, gennem-
snittet er stadig græsningsraterne. Altså undersøges græsningsraten først i forhold til akvariet og 
derefter i forhold til arterne. Desuden bliver interaktionseffekten mellem akvarier og arter vurderet. 
Forskellen på one Factor ANOVA og two Factor ANOVA er præcis denne beregning af de to fakto-
rers interaktionseffekt, altså om resultatet skyldes én eller begge faktorer (Pedersen, 2006).  
 
Dunnett’s test 
Dunnetts tosidede test bruges til sammenligning af flere gennemsnit mod en kontrolværdi efter at f. 
eks. ANOVA har vist en signifikant forskel mellem mindst to af middelværdierne. Kontrolværdien 
er i vores forsøg græsningsraten for S. muticum. Hvis nulhypotesen (H0) forkastes, og den alternati-
ve hypotese (HA) derved er sand, er der signifikant forskel på græsningsraten af S. muticum og den 
testede hjemmehørende alges græsningsrate (Pedersen, 2006). 
 
